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Выпускная квалификационная работа по теме «Оценка функциональных 
характеристик годичных колец хвойных по их клеточной структуре» состоит из 
введения, 3 глав, заключения, выводов, библиографического списка. Работа 
изложена на 51 странице текстового документа, содержит 16 рисунков, 8 таблиц, 
45 использованных источников. 
РАЗМЕР ЛЮМЕНА, ТРАХЕИДЫ, ГОДИЧНЫЕ КОЛЬЦА, ТОЛЩИНА 
КЛЕТОЧНОЙ СТЕНКИ 
Объект исследований – функциональная характеристика годичных колец 
хвойных. 
Предмет исследований – годичные кольца хвойных. 
Цель: установить влияние клеточной структуры годичных колец на 
интегральные функциональные характеристики годичных колец хвойных.  
Задачи: 
1) Получить данные о размерах трахеид (радиальном размере люмена и 
толщине клеточной стенки) за длительный период времени. 
2) По данным о размерах трахеид рассчитать функциональные 
характеристики годичных колец с помощью функциональной модели годичного 
кольца. 
3) Оценить влияние клеточной структуры годичных колец на их 
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Изменчивость структуры ксилемы уже в течение десятков лет интересует 
ученых, поскольку ксилема является водопроводящей тканью, эффективность 
функционирования которой во многом определяет рост, продуктивность и 
выживаемость растений. Понимание эволюционных адаптаций у растений к 
изменяющимся условиям внешней среды было получено путем сравнения 
структурных и качественных/полуколичественных функциональных изменений 
в ксилеме между таксономическими группами или внутри таксонов между 
видами, а также внутри видов между контрастными условиями произрастания 
или вдоль экологических градиентов. В том числе в основе этих сравнений самые 
простые представления о связи между строением древесины и эффективностью 
ее функционирования. 
Данные о ширине год колец давно и очень эффективно используются для 
реконструкции условий прошлого. В настоящее время данные о внутренней, т.е. 
клеточной структуре годичных колец хвойных востребованы как косвенный 
источник высокого временного разрешения при проведении реконструкции 
климатических условий прошлого. Однако практически во всех этих 
исследованиях функциональное предназначение оказывалось за рамками 
рассмотрения, или оценивалось самым простым способом - чем больше 
поперечные размеры проводящих элементов, тем лучше для дерева. Тому была 
объективная причина – малоизученность механизма восходящего транспорта 
воды, а также связей между анатомическими и функциональными 
характеристиками клеток и годичных колец.  
Повышение эффективности использование показателей клеточной 
структуры годичных колец в дендроклиматических исследованиях тормозится 
большой вариабельностью реакции на изменения погодных условий и 
недостаточностью понимания механизмов реагирования клеточной структуры 
на изменчивость условий роста. Для понимания этих механизмов отклика 
необходимо рассматривать годичные кольца в аспекте их функционирования как 
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естественных единиц системы воднотранспортной и опорно-механической 
функций.   
Однако существующие экспериментальные методы не позволяют изучать 
функционирование отдельных годичных колец, а тем более отдельных трахеид, 
а средние оценки не позволяют оценить временную динамику реакции 
водопроводящей системы дерева на изменения внешних условий. Остается лишь 
один путь – моделировать.  
Данная работа посвящена оценке функциональных характеристик 
годичных колец хвойных. Для понимания временной динамики необходимо 
установить базовые принципы функционального устройства отдельных 
водопроводящих клеток и годичных колец, что должно послужить основой для 
понимания временной динамки отклика структуры годичных колец на 
изменение внешних условий. 
Цель: Установить влияние клеточной структуры годичных колец на 
интегральные функциональные характеристики годичных колец хвойных.  
Задачи: 
1) Получить данные о размерах трахеид (радиальном размере люмена и 
толщине клеточной стенки) за длительный период времени. 
2) По данным о размерах трахеид рассчитать функциональные 
характеристики годичных колец с помощью функциональной модели годичного 
кольца. 
3) Оценить влияние клеточной структуры годичных колец на их 






Положения выносимые на защиту 
 
1. У большей части изученных годичных колец интегральные 
функциональные характеристики годичных колец находятся в тесной 
корреляции с шириной годичного кольца и варьируют синхронно с шириной 
годичного кольца и числом клеток в кольце. 
2. Примерно у 5-8% годичных колец при одинаковой ширине и числе клеток 
наблюдаются значительные различия в интегральных функциональных 






 Большая часть биомассы наземных биомов сосредоточена в многолетних 
древесных растениях. Скорость накопления биомассы древесной 
растительностью в очень большой степени зависит от обеспечения их водой. 
Влагообеспеченность и температура являются основными лимитирующими 
скорость фотосинтеза факторами у многолетних древесных растений. 
Зависимость скорости накопления биомассы деревьями усугубляется тем 
фактом, что основная часть воды, транспортируемая древесными растениями к 
кроне, тратится не на фотосинтез, а на транспирацию, без которой невозможно 
поглощение углекислого газа из атмосферы. Важность водопроводящей ткани у 
фотосинтезирующих организмов связана с тем, что они нуждаются в 
значительно большем количестве воды, чем они расходуют непосредственно в 
ходе фотосинтеза для синтеза глюкозы. Большая часть воды (много больше 
90%), которая попадает в крону дерева, тратится на транспирацию, обеспечивая 
диффузию углекислого газа из атмосферы в клетки. Транспирацию еще 
называют неизбежным злом или платой за газообмен в устьицах. Скорость 
диффузия воды из устьиц и диффузия углекислого газа из атмосферы зависит от 
градиента их давлений. Градиент водных паров остается постоянным на всем 
протяжении периода эволюции растений (2,3 кПа при 20оС), в то время как 
градиент давления углекислого газа менялся от 0,5 кПа во время происхождения 
растений до 0,03 кПа в каменноугольном периоде и в прединдустриальный 
период [1,3]. В Силуре на одну молекулу углекислоты тратилось 22 молекулы 
воды, а в Каменноугольном периоде на одну молекулу углекислоты тратилось 
уже 390 молекул воды. В настоящее время молярное отношение углекислота-
вода составляет 1:200-400. Если бы подъем воды к кроне требовал от дерева 
прямых затрат энергии, то дереву просто не хватало бы энергетических ресурсов 
на транспорт воды в необходимом количестве. Растения могут отчасти 
регулировать эффективность использования воды, регулируя температуру 
листьев и их фотосинтетическую способность [20]. 
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Все основные черты строения ксилемы древесных растений связаны с тем 
фактом, что подъем воды от корней к кроне осуществляется в метастабильном 
состоянии, состоянии натяжения, при отрицательном гидростатическом 
давлении. На протяжении всей жизни деревья вынуждены постоянно 
формировать новые слои проводящей ткани, чтобы обеспечивать стабильный 
транспорт воды от корней к кроне. Большая часть ксилемы сохраняется в 




1.1 Строение ксилемы у хвойных: клеточный состав, описание трахеид, 
межклеточных пор, их расположения 
 
В аспекте пассивного транспорта воды при отрицательном давлении 
строение ксилемы деревьев представляет собой очевидный контраст строению 
флоэмы, которая осуществляет активный транспорт жидкости при 
положительном давлении. Клетки флоэмы должны оставаться живыми, чтобы 
поддерживать осмотический градиент и защищать систему от утечек, хотя 
протопласт флоэмных клеток занимает лишь небольшую часть внутреннего 
пространства клеток, освобождая место, чтобы увеличить гидравлическую 
проводимость клеток. Стенки флоэмных клеток тонкие и не лигнифицированы, 
так как им не надо выдерживать механических напряжений, вызываемых 
разницей в давлении [2,7,9]. 
Важность водопроводящей ткани у фотосинтезирующих организмов 
связана с тем, что они нуждаются в значительно большем количестве воды, чем 
они расходуют непосредственно в ходе фотосинтеза для синтеза глюкозы. 
Большая часть воды (много больше 90%), которая попадает в крону дерева, 
тратится на транспирацию, обеспечивая диффузию углекислого газа из 
атмосферы в клетки. Транспирацию еще называют неизбежным злом или платой 
за газообмен в устьицах. Скорость диффузия воды из устьиц и диффузия 
углекислого газа из атмосферы зависит от градиента их давлений.  
Аксиальная проводящая система хвойных состоит из трахеид – мертвых, 
пустых внутри клеток с жесткой лигнифицированной стенкой. Стенка зрелых 
трахеид состоит из нескольких слоев: первичной клеточной стенки, которая 
имеется у всех растительных клеток, а также вторичной клеточной стенки, 
которая состоит из волокон целлюлозы и гемицеллюлозы, инкрустированных 
лигнином, а также третичной стенки, придающей клетке дополнительную 
прочность [5,10]. На поперечном срезе хорошо видно, что трахеиды образуют 
линейно-упорядоченную структуру. Особенность компоновки аксиально 
проводящих клеток в ксилеме хвойных заключается в том, что они плотно 
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прилегают друг к другу и расположены радиальными рядами, что лучше всего 
видно на поперечном срезе. Эти ряды клеток называют еще радиальными 
файлами [43,45] (Рис. 1.1 и 1.2). 
 
Рисунок 1.1. Строение древесины хвойных. P – межклеточные поры. 
Паренхимные элементы составляют небольшую долю в структуре 
древесины и в целом не нарушают линейной упорядоченности в расположении 
большинства клеток [39,43,45]. Аксиальный размер трахеид в десятки или даже 
сотни раз превышает их тангентальный и радиальный размеры. Радиальный 
размер трахеид варьирует в широком диапазоне. Средние для видов значения 
радиального диаметра трахеид в стволе варьируют от 10 до 45 микрон 
[26,27,28,29]. Средние для вида значения толщины клеточных стенок варьирует 
примерно от 2 до 8 микрон [5,28,29]. Аксиальный размер может достигать 
нескольких миллиметров, но варьирует от 1 до 8 мм [5,29]. Если рассматривать 
средневидовые значения, то чем больше поперечный размер трахеиды, тем 
больше ее аксиальный размер (Рис.1.3). 
 
Рисунок 1.2. Поперечный срез древесины Abiessibirica. 
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1.2 Механизм восходящего транспорта воды в деревьях 
 
По современным представлениям подъем воды от корней к кроне 
происходит по механизму сцепления-натяжения. Теория сцепления-натяжения 
как механизм подъема воды была предложена более ста лет назад Диксоном и 
Джоли. Количественные оценки механизма подъема воды в деревьях были 
сделаны много позднее Ван ден Хонертом [4,6,12]. Им было предложено 
использовать для описания потоков воды по cтволу дереву закон, аналогичный 
закону Ома для электрических цепей. 
Подъем воды происходит при отрицательном гидростатическом давлении. 
За ноль принимается давление водяного пара над водой при данной температуре. 
Сосущая сила возникает благодаря поверхностному натяжению на поверхности 
раздела вода-воздух в капиллярах внутри клеточных стенок листьев. Испарение 
происходит в основном с пор-капилляров микроволокон целлюлозы в клеточных 
стенках подустьичных камер благодаря значительно меньшему водному 
потенциалу паров воды в воздухе. Испарение создает давление, втягивающее 
мениск раздела вода-воздух внутрь пор клеточных стенок. Капиллярные силы 
препятствуют возврату границы раздела внутрь клетки с ее поверхности, и вода 
ниже границы раздела оказывается под отрицательным гидростатическим 
давлением. Это создает пониженный водный потенциал поблизости от 
поверхности, включая клеточные стенки и клеточный протопласт. Понижение 
водного потенциала является прямым следствием давления, которое является 
одним из двух основных компонентов водного потенциала в растениях [35,36]. 
Источником энергии является солнечный свет, который обеспечивает 
энергией молекулы воды так, чтобы их энергия могла превзойти скрытую 
теплоту парообразования, т.е. чтобы разорвать водородные связи между 
молекулами на поверхности мениска. Благодаря водородным связям между 
молекулами воды натяжение передается через непрерывающийся поток воды от 
листьев до апексов корней и через все части растения через апопласт всех 
органов дерева. Отрицательное давление передается в корни, где водный 
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потенциал корней ниже водного потенциала почвы. Это вызывает поступление 
воды в корни [5,19,28,29]. 
Вода в проводящей системе деревьев находится в жидком, но 
метастабильном состоянии, поскольку давление воды в проводящей системе 
меньше давления насыщающего пара при данной температуре. Такое 
метастабильное состояние возможно благодаря сцеплению (когезии) молекул 
воды между собой, с клеточными стенками (адгезии) и целостности столба воды. 
Если столб воды разрывается, то разрыв не может восстановиться сам по себе, 
так как он заполняется немедленно водяным паром и воздухом, и давление в этом 
газовом пузыре больше, чем в окружающей метастабильной жидкой фазе, что 
приводит к быстрому увеличение его размеров и эмболии проводника. Пока 
давление не выровняется, единство столба воды не восстановиться.  
Хотя поверхности раздела вода-воздух могут быть везде, не только в 
листьях, однако маленький диаметр пор в стенках и капиллярные силы создают 
поверхностное натяжение в таких порах, что препятствует прохождению воздуха 
через них в норме. Однако если давление воды в ксилеме сильно падает, это 
может привести к засасыванию воздуха через поры. 
Транспорт воды по способу сцепления-натяжения является энергетически 
эффективным способом доставить большое количество воды от корней к 
листьям. Этот процесс является пассивным, т.е. он не требует никаких прямых 
энергетических затрат от дерева и происходит по градиенту давления. Самое 
низкое давление на дистальном конце (листья). Это отрицательное давление 
передается вниз до воды в почве через относительно узкие наполненные водой 
каналы клеточных стенок и через относительно более широкие каналы 
проводящих элементов ксилемы (сосуды и трахеиды) [2,5,6,35,36].  
Важно, что вода в древесине поднимается не благодаря давлению, которое 
создается в сосудах или трахеидах как в капиллярах. Капиллярные явления 
(поверхностное натяжение) играет ключевую роль в подъеме воды, но не в 
проводниках ксилемы, а в значительно меньших по размеру капиллярах-порах 
внутри клеточной стенки мезофила листьев. Проводник пяти микрон в 
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поперечнике создаст градиент давления 58 килопаскалей, а вот смоченная пора 
в стенке, имеющая размер 20 нм, создаст градиент давления в 14 мегапаскалей. 
Соединение в общую водопроводящую систему межклеточных пор 
нанометровых размеров с элементами большого диаметра означает соединение 
градиента давления, создаваемого порами, с высокой проводящей способностью 
трахеид или сосудов [33,35]. Если бы вся транспортная система дерева состояла 
бы только из пор в клеточных стенках, то гидравлическая проводимость была бы 
слишком маленькой, чтобы обеспечить водой даже маленькое растение. 
Эффективный восходящий транспорт воды в дереве возможен благодаря 
сочетанию градиента давления, который создается в порах с поперечными 
размерами в нанометровом диапазоне (10-9 – 10-8 м), с высокой проводящей 
способность сосудов и трахеид, с поперечными размерами в диапазоне от 10-6 м 
– 10-4 м [13].  
Однако механизм сцепления-натяжения помещает воду под отрицательное 
гидростатическое давление, делая ее подверженной кавитации [33,35]. 
Кавитация – возникновение внутри жидкой фазы газовых пузырей с более 
высоким давлением. Одним из первых, кто обратил внимание на возможные сбои 
в системе проведения при отрицательном давлении, был Д. Мильберн, который 
акустическим методом обнаружил в сосудах ксилемы пузырьки, заполненные 
газом [15]. Вероятно, сначала эти пузыри заполнены парами воды, однако они 
быстро заполняются воздухом благодаря диффузии газов и увеличиваются в 
размерах, закупоривая проводник [33,36]. Прямое следствие – уменьшение 
гидравлической проводимости [33], что может лимитировать транспирацию как 
функцию влажности почвы [13,14,33]. Кавитация может происходить в цикле 
замерзание-оттаивание, так и в результате стресса, вызванного засухой. 
Кавитация, связанная с водным стрессом, происходит из-за появления пузырьков 
воздуха на мембранах межклеточных пор [33,35]. Кавитация, вызываемая 
замерзанием-оттаиванием in situ, включается посредством формирования 
пузырьков газов при их выходе из замерзающей воды. Если затем лед будет таять 
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слишком быстро, то содержимое пузырьков может не успеть раствориться в воде 
и также привести к эмболии проводника [36]. 
Эмболизированные трахеиды, давление в которых выше, чем в соседних, 
заполненных водой, могут стать причиной имплозии (коллапса) прилегающих 
трахеид. Поскольку давление в эмболизированном проводнике выше, чем в 
соседних, заполненных водой проводниках, то их стенки испытывают давление 
со стороны эмболизированного проводника. Способность противостоять этому 
давление зависит от соотношения между толщиной стенки трахеиды и размером 
люмена. Чем толще стенка, и меньше размер люмена, тем большему давлению 
может она противостоять. Средние значения соотношения между толщиной 
стенки и размером люмена тесно связано с плотностью древесины. Чем выше 
плотность, тем выше значение отношения толщины стенки к размеру люмена, 
тем большее отрицательное давление могут выдержать трахеиды и тем меньше 
вероятность коллапса клеток [13,26]. 
Хотя теория сцепления-натяжения в настоящее время доминирует в 
изучении восходящего транспорта воды в растениях, не все исследователи 
разделяют ее полностью. Они считают, что восходящий транспорт воды не 
является полностью пассивным и обеспечивается не только и не столько 
транспирацией, сколько активными физиологическими процессами, которые 
требуют затрат энергии. Один из таких процессов, что-то вроде промежуточного 
двигателя воды, – колебания тургорного давления паренхимных клеток. Кроме 
того, считают, что на пути воды от корней к кроне существуют шлюзы 
(watergates), которые помогают снять напряжение в столбе воды, создаваемое ее 
собственным весом, что приводит к уменьшению градиента давления. Скорее 
всего, эти дополнительные механизмы вносят свой вклад в повышение 
надежности и уменьшение сопротивления водопроводящей системы деревьев. 
Главное возражение относительно ведущей роли активных двигателей в 
восходящем транспорте воды заключается в том, что, для того, чтобы поднимать 
воду от корней к кроне с помощью такого рода активных механизмов, нужно 
такое количество энергии, которых у дерева просто нет. Деревья автотрофы, и 
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единственный источник энергии для гетеротрофных тканей дерева – глюкоза, 
образующаяся при фотосинтезе. Как показывают количественные оценки 
энергии, заключенной в продуктах фотосинтеза, ее не может хватить даже на 
доставку к кроне того количества воды, которое необходимо для самого 
фотосинтеза, не говоря уже о том количестве воды, которое необходимо 
потратить на транспирацию для обеспечения диффузии углекислого газа из 
атмосферы в листья. 
Таким образом, восходящий транспорт воды является пассивным 
процессом, не требующим непосредственных затрат энергии и активного 
участия проводящих клеток. 
 
1.3 Клеточная структура годичных колец. Ранняя и поздняя древесина. 
Метод трахеидограмм 
 
Считается, что существование слоев ранней и поздней древесины в 
годичных кольцах является прогрессивным эволюционным приобретением. 
Способность формировать в определенной последовательности раннюю и 
позднюю древесину появилась позже, чем многолетняя непрерывность работы 
камбия у хвойных. Филогенетическими предшественниками трахеидпозднего 
типа являются трахеиды меньших радиальных размеров с незначительно 
утолщенными стенками, которые формировались во время пауз в терминальном 
росте, и формирование которых можно наблюдать в настоящее время у 
отдельных реликтовых видов и/или на ранних этапах онтогенеза деревьев 
[3,33,45]. 
Анатомическое различие между трахеидами раннего и позднего типа 
является отражением их функциональной специализации: клетки раннего типа 
выполняют в основном проводящую функцию, клетки позднего типа – опорную, 
придавая стволу необходимую механическую прочность. Это означает, что в 
такой древесине выполнение проводящей и опорной функций частично 
разделено между разными клетками годичного кольца [3,10,11,20,37]. Часто 
16 
 
упоминается, что проводящий слой ранней древесины формируется в начале 
сезона для того, чтобы поддерживать высокие скорости расходования воды в 
период благоприятных условий начала сезона, когда достигаются высокие 
скорости транспирации и фотосинтеза [37,43]. 
Если существование ранней и поздней древесины является общей 
закономерностью структуры годичных колец Сосновых, то количественные 
соотношения между числом клеток и размерами клеток в ней значительно 
варьирует в связи с изменениями условий роста [17]. Значительность 
морфологических различий между ранними и поздними трахеидами, т.е. 
отчетливость разделения кольца на раннюю и позднюю древесину, а также 
отчетливость самих годичных колец, являются отчасти видовыми и 
особенностями [42]. Уменьшение радиальных размеров трахеид и увеличение 
толщины клеточной стенки, т.е. переход от ранней древесины к поздней может 
быть постепенным или резким. В случае постепенного перехода выделяют 
переходную зону, клетки которой имеют радиальные размеры, значительно 
превосходящие размеры клеток поздней зоны, но толстые стенки [16,18]. 
Деревья одного вида в различных климато-географических условиях, а также 
одно дерево на протяжении жизни могут формировать кольца различной 
структуры, т.е. с широкой или узкой поздней древесиной, широкой или узкой 
переходной зоной и т.д. Это свидетельствует о том, что соотношение между 
ранней, переходной и поздней зонами определяется условиями роста в сезоне, а 
значит и особенностями динамики сезонного роста кольца [21.23,34]. 
Экстремальные воздействие (пожары, дефолиация, ионизирующее излучение) 
могут приводить к полной остановке роста, когда формирование кольца еще не 
закончилось. В таком кольце поздняя древесина может отсутствовать вообще. В 
крайне неблагоприятных условиях роста, как на северной границе 
распространения древесной растительности, морфологические различия между 
клетками ранней и поздней древесиной становятся малозаметными, и поздняя 
древесина как бы отсутствует [24,31,38]. 
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Однако далеко не всякое изменение экологических условий может 
вызывать соответствующие изменения в соотношении между ранней и поздней 
древесиной. Например, было отмечено, что хотя задержка в снижении влажности 
почвы во второй половине сезона приводит к тому, что появление клеток 
позднего типа также задерживается, снижение скорости роста численности 
клеток происходит практически одновременно. Более того, кольца у таких 
деревьев получаются шире, однако соотношение между шириной слоев ранней 
и поздней древесины остается таким же, как у деревьев из тех же условий, но c 
меньшей влажностью почвы [8,12,25]. 
Переход от ранней древесины к поздней регулируется гормонами, 
поступающими из кроны и апикальных меристем и связан с перераспределением 
пластических веществ [31]. Радиальный рост клеток и отложение вторичной 
клеточной стенки контролируются различными факторами химической 
природы. Например, еще Ф.Ларсоном было показано, что, изменяя условия 
фотопериода, можно вызвать формирование клеток больших радиальных 
размеров, характерных для ранней древесины, но с более толстыми стенками, 
чем у типичных клеток ранней древесины [31,32]. На этом основании делался 
вывод о независимом варьировании РРТ и ТКС вдоль радиуса годичных колец. 
Полагалось, что объективных оснований для выделения поздней древесины быть 
не может, так как радиальный размер и толщина клеточной стенки непрерывно 
и независимо друг от друга меняются от внутренней границы кольца к внешней 
[8,9,17,32]. 
Такое рассмотрение ранней и поздней древесины имеет определенные 
основания. Во-первых, не у всех хвойных годичные слои хорошо заметны, или 
заметны вообще. В тех семействах хвойных, что растут в южном полушарии, а 
также в тропиках, поздняя древесина практически отсутствует. Происходит 
лишь незначительное уменьшение радиального размера трахеид по направлению 
к внешней границе кольца, без соответствующего увеличения толщины 
клеточной стенки. Это относится, прежде всего, к видам семействам 
Araucariaceae и Podocarpaceae [15]. 
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Во-вторых, внутри годичных колец могут встречаться дополнительные 
неоднородности структуры – ложные или множественные кольца. Они 
образуются при значительном замедлении или остановке роста в сезоне и его 
повторной инициации и/или ускорении в поздние сроки соответственно 
[34,40,44]. На поперечном срезе граница ложного кольца выглядит состоящей из 
клеток меньших радиальных размеров, но со стенками, такими же, как у 
ближайших клеток-предшественников. Например, было установлено, что 
искусственная продолжительная засуха, угнетающая рост, может являться 
причиной формирования ложного кольца. Возобновление полива приводило 
вновь к формированию клеток больших радиальных размеров. Формирование 
клеток поздней древесины после возобновления полива происходило лишь в 
случае подавления терминального роста укорочением светового дня [17]. 
В результате, несмотря на большую распространенность и очевидность 
разделения годичных колец в семействе Сосновых на раннюю и позднюю 
древесину, в ксилотомии выделение в годичных кольцах двухили трех слоев, 
ранней, переходной и поздней древесины, рассматривается как произвольный 
способ описания неоднородности клеточной структуры, не имеющий под собой 
объективной основы. Разделение годичных колец на раннюю и позднюю зоны 
рассматривается как условность, не связанную с существование клеток разных 
типов, искусственным приемом, который используется просто для удобства 
описании клеточной структуры годичных колец [8,9,17,32]. 
Существование слоев ранней и поздней древесины обусловлено 
устойчивым сочетанием изменчивости радиального размера и толщины стенок 
вдоль радиуса от внутренней до внешней границы годичного кольца: 
радиальный размер трахеид имеет тенденцию уменьшаться, а толщина 
клеточных стенок увеличиваться к внешней границе кольца. Таким образом, 
сезонный тренд в изменении толщины клеточных стенок считается 
противоположным таковому для радиальных размеров [32,40]. 
Соотношение между радиальным размером и толщиной клеточной стенки 
определяет плотность древесиныe.g., которая является важнейшей 
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технологической характеристикой древесины как ресурса. На практике 
дендрохронологических исследований считается, что вариации плотности вдоль 
радиуса повторяют вариации толщины клеточной стенки. Давно известно, что в 
изменении плотности древесины по направлению к внешней границе кольца 
имеется определенный тренд, который заключается в ее возрастании [32]. 
Еще один тип структурных неоднородностей в годичных кольцах хвойных 
связан с грубыми нарушениями работы камбия в сезоне, Например, отмечается 
характерное нарушение линейно-упорядоченной структуры расположения 
трахеид из-за гибели инициальных клеток у деревьев, подвергавшихся 
заморозкам [42], наводнениями интенсивному воздействию ионизирующих 
излучений [45].Такое нарушение структуры нельзя назвать ложными кольцами, 
но они также являются отражением изменений в динамике роста кольца и 
внешних условий в сезоне. Все эти события в той или иной степени вызывают 



















Таблица 1.3.1 Данные по длине трахеид у некоторых видов семейства Сосновых. 
Аксиальный 










Larix gmelinii  1,00 1,43 (Бенькова, 
и др., 2006) Larix cajanderi  2,5 3,99 
Larix sibirica  2,8 3,91 
Abies lasiocarpa 0,94   (Pittermann, 
et al., 
2006б) 
Picea engelmanni 3,32   
Picea mariana 2,28   
Pinus caribaea 5,72   
Pinus contorta 2,00   
Pinus monophylla 2,99   
Picea obovata 1,95; 2,10; 
1,88; 1,69; 
1,90 
  (Арсеньева, 
идр., 2001) 
 





Аксиальный размер трахеид у хвойных не превышает 8 мм. Внутри 
отдельных годичных колец аксиальный размер трахеид варьирует значительно 
меньше, чем их радиальный размер[1,39]. Для представляемой работы важно 
насколько сильно варьирует аксиальный размер трахеид вдоль радиуса в 
пределах одного годичного кольца. В деталях вариабельность аксиального 
размера трахеид вдоль радиуса отдельных годичных колец никем не изучалась, 
сравнивали только насколько различаются по аксиальному размеру ранние и 
поздние трахеиды. Как правило, поздние трахеиды длиннее, чем ранние. В 
отличие от радиального размера трахеид, который между ранней и поздней 
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древесиной может различаться в несколько раз, поздние трахеиды длиннее 
ранних обычно не более, чем на 30% [1,2,37,43] (Табл.1.3.1). 
Особенность проводящей аксиальной системы хвойных заключается в том, 
что она состоит из плотно прилегающих друг другу трахейд, представляющих из 
себя мертвые пустые клетки с жесткой лигинифицированой стенкой. У зрелых 
трахеид клеточная стенка включает в себя три слоя - это первичную клеточную 
стенку, вторичную клеточную стенку, состоящую из волокон геминцелюлозы и 
целлюлозы, инкрустированную лигнином, а также третичную стенку 
обеспечивающую наибольшую прочность. Компоновка аксиально проводящих 
клеток располагается радиальными рядами, которые также еще называются 
радиальными файлами. Радиальный размер трахеид в стволе варьирует от ≈ 12 
до 55 микрон, а аксиальный размер от ≈ 0,7 до 8 мм. Если рассматривать 
средневидовые значения аксиального размера трахеид, то наблюдается прямая 
зависимость от поперечного размера трахеиды - чем больше поперечный размер, 
тем больше аксиальный. 
Трахеиды хвойных сообщаются между собой благодаря округлым 
окаймленным порам, расположенным друг на против друга, в радиальных 
стенках контактирующих клеток. Две первичные оболочки, находящиеся между 
двумя порами, вместе с серединной пластинкой образуют сетчатую мембрану, 
хорошо пропускающую воду. В случае большого градиента давления, при 
водном стрессе, сетчатая мембрана становится проницаемой также и для 
воздуха. В центральной части сетчатой мембраны у хвойных имеется утолщение, 
называемое торусом практически не пропускающим ни воду ни воздух. Торус 
имеет диаметр немного больший апертуры поры. Помимо соединения между 
аксиальными трахеидами поры обеспечивают соединение аксиальных трахеид с 
лучевыми трахеидами и паренхимными клетками. Поры с торусом могут 
функционировать, как клапаны. При очень большой разнице давлений между 
соединенными трахеидами торус может быть прижат давлением к отверстию 
апертуры трахеиды, где давление наименьшее, и т.к. диаметр торуса превышает 
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диаметр апертуры трахеиды, пора будет полностью закрыта и для воды, и для 
воздуха. 
Форма трахеид и люменов в семействе Сосновых в поперечном сечении 
чаще всего напоминает прямоугольник или в редких случаях пяти- или 
шестиугольники. В зависимости от нагрузок, влияющих на отклонение ствола 
дерева от вертикального положения трахеиды в поперечном сечении 
округляются, благодаря чему образуется компрессионная древесина чьи клетки 
короче и обладают значительно более толстой, но мнение плотной, чем в 
нормальных трахеидах, клеточной стенкой. 
У Сосновых неоднородность внутренней структуры древесины ствола и 
ветвей в радиальном направлении выражается в том, что годичные слои прироста 
связаны с климатическим чередованием сезонов роста и покоя т.к. деревья этого 
семейства в большинстве своем встречаются в Северном полушарии. 
Годичный слой Сосновых включает в себя раннюю и позднюю древесину. 
Ранняя древесина образует внутреннюю часть годичного слоя и представляет из 
себя трахеиды большого радиального размера. В направлении наружной 
границы кольца уменьшается радиальный размер трахеид, люменов и 
увеличивается толщина клеточной стенки, где наружный слой толстостенных 
маленьких трахеид уже является поздней древесиной. Граница между ранней и 
поздней древесиной позволяет выделять годичные слои прироста, которые на 
поперечном срезе ствола, ветвей и корней выглядят как концентрические 
окружности – годичные кольца. 
Изменчивость размеров трахеид, люменов и радиальной толщины 
тангенсальных клеточных стенок обуславливает внутреннюю структуру 
годичных колец. Прежде всего, ширина годичных колец определяется числом 
клеток в радиальном файле, но в связи с большим спектром влияющих на рост 
дерева факторов, она может варьировать. К таким факторам можно отнести 
условия роста в сезоне, видовые особенности, энергию роста дерева, 
климатогеографические, фитоценотические условия и многие другие.  
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 Структура годичных колец, как отражение информации о росте дерева и 
условиях роста выражается тремя факторами: 
1. Образующие радиальный ряд клетки расположены в радиальном 
файле в порядке их появления т.к. являются потомками одной инициальной 
клетки. 
2. Динамика процессов сезонного роса имеет свое влияние на 
изменчивость конечных радиальных размеров и в период спада комбиальной 
активности в середине сезона формируются более мелкие клетки, чем до и после 
спада.  
3. Динамика внешних условий вегетационного периода влияет на 
изменчивость радиального размера трахеид. 
 
1.4 Функциональные конфликты в древесине хвойных 
 
Одной из основных особенностей функционирования и клеточной 
организации водопроводящей системы хвойных является гомоксильность, т.е. 
выполнение как водопроводящей, так и опорной функции одними и теми же 
клетками. Этим хвойные кардинально отличаются от гетероксильной древесины 
покрытосеменных, где сосуды освобождены от выполнения механической 
функции и участвуют только в транспорте воды. В классических работах уже 
несколько десятков лет назад отмечалось, что у хвойных водопроводящая и 
опорная функции – антагонисты. Антагонизм заключается в том, что эти две 
функции предъявляют противоречащие требования к структурным 
характеристикам древесины. Опорная функция выполняется тем эффективнее, 
чем больше плотность древесины, а водопроводящая способность уменьшается 
при увеличении плотности [41]. Сразу же было установлено, что существование 
ранней и поздней древесины у многих видов хвойных, а особенно у многих видов 
семейства Pinaceae позволяет частично разделить функцию водопроведения от 
опорной [10]. С тех пор концепция компромиссов (trade-offs) в функциональной 
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анатомии древесины как голосеменных, так и покрытосеменных широко 
обсуждалась и продолжает обсуждаться [11,19,20,21,27].  
Исследования последних двух десятилетий показали, что компромисс 
между проводящей и опорной функцией не единственный в функциональной 
анатомии древесины. В настоящее время в отдельную физиологическую 
функцию выделяют защиту водопроводящего комплекса дерева от сбоев 
(дисфункции). Дисфункция водопроводящего комплекса обусловлена 
несколькими явлениями: кавитация, а также последствия кавитации в виде 
эмболии и имплозии (коллапса) [26]. 
Эффективность водопроведения отдельных трахеид и удельная 
проводимость увеличиваются при увеличении диаметра люменов, но при этом 
возрастает опасность кавитации замерзания-оттаивания (Табл. 1.4.1). Кавитация 
может стать причиной эмболии проводников, что становится причиной 
снижения удельной проводимости и общего водопроведения. Таким образом, 
выделяется еще одна пара функций-антагонистов: водопроведение и 
сохранность водопроводящего комплекса от кавитации-эмболии. Поскольку 
водопроведение как всего ствола, так и удельная проводимость на единицу 
площади ксилемы определяется не только водопроводящей способностью 
отдельных трахеид, но и их количеством, то дисфункция отдельных трахеид 
будет немедленно приводить к уменьшению как общего водопроведения, так и 
удельной проводимости. Таким образом, антагонизм между этими функциями 
проявляется как на уровне отдельных клеток, так и на тканевом уровне 
(Табл.1.4.1) [26,36]. 
Тесно к этой конфликтующей паре примыкает еще одна пара функций-
антагонистов: защита от имплозии и водопроведение. Устойчивость к имплозии 
зависит от отношения толщины стенки к диаметру люмена: чем выше это 
отношение, тем более устойчивы трахеиды к имплозии. Увеличение отношения 
толщины стенки к люмену приводит к уменьшению проводимости трахеид, так 
как это связано с уменьшением диаметра люмена. Таким образом, трахеиды с 
маленьким люменом и толстыми стенками будет более защищены как от 
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эмболии, так и от имплозии, но при это они будут менее эффективно 
транспортировать воду (Табл.1.4.1) [26]. 
Общая полезность системы водопроведения определяется также 
компромиссом между устойчивостью к имплозии водопроводящего комплекса и 
его метаболической стоимостью. Метаболическая стоимость водопроводящего 
комплекса – это количество пластических веществ, потраченных деревом на 
формирование и поддержание водопроводящей системы. Чем меньше 
метаболическая стоимость системы водопроведения, тем большие 
преимущества она дает дереву. На уровне отдельных трахеид это может 
происходить только за счет уменьшения толщины стенок трахеид, и при этом 
неизбежно происходит уменьшение устойчивости трахеид к коллапсу из-за 
уменьшения прочности стенок (Табл.1.4.1). На тканевом уровне этот 
компромисс проявляется тем, что метаболическая стоимость тем меньше, чем 
меньше плотность древесины, но при этом страдает устойчивость к имплозии 
[26]. 
Эффективность водопроведения связана с длиной трахеид. Чем больше 
длина трахеид, тем меньшее количество пор приходиться пересекать потоку 
воды при подъеме к кроне, тем больше удельная проводимость на единицу 
площади люмена или заболони. Однако в случае эмболии трахеидыпоры могут 
предотвратить распространение области повышенного давления в аксиальном и 
горизонтальном направлениях, а значит предотвратить выход из строя других 
трахеид. Таким образом, водопроведение осуществляется тем эффективнее, чем 
больше длина трахеид, однако при этом ухудшается устойчивость к дисфункции 
[2,26] (Табл 1.3.1). Водопроводящая способность находится в положительной 
корреляции с числом и проводимостью пор, однако предсказывается, что это 
может ухудшать прочностные характеристики трахеид. 
Однако не во всех аспектах физиологические функции ксилемы являются 
антагонистами. Прочность ствола увеличивается при увеличении длины трахеид, 
что также способствует более эффективному водопроведению. Устойчивость к 
26 
 
имплозии тем выше, так же как и прочность ствола, чем меньше люмены, толще 
стенки, т.е. больше плотность древесины (Табл.1.3.1). 
Подводя итоги анализу структурно-функциональных конфликтов в 
водопроводящей системе ствола хвойных, можно выделить три обобщенные 
физиологические функции: водопроведение, защита системы водопроведения 
(устойчивость к дисфункции) и опорно-механическая. (Рис. 1.4.1 А). Опорно-
механическая функция находится в положительной связи с функцией защиты 
водопроводящей системы от сбоев, так как они предъявляют однонаправленные 
требования к клеточной структуре древесины: уменьшение диаметра люменов и 
утолщение стенок, что означает увеличение плотности и прочности древесины. 
Водопроведение само по себе находится в конфликте с двумя другими 
функциями, так как эффективное водопроведение требует увеличения диметра 
люмена и уменьшения толщины клеточной стенки, т.е. уменьшения плотности, 
что ухудшает защиту от дисфункции и опорно-механические свойства 
древесины. Над всеми этими функциями доминирует одно общее требование: 
выполнение водопроводящей функции с минимальными метаболическими 
затратами. Требование минимизации затрат вещества также приходит в 
противоречие с увеличением эффективности выполнения функций опорно-
механической и защиты водопроводящей системы, но совпадает с требованиями 
собственно водопроведения. 
Широкая распространенность и доминирование хвойных в широком 
диапазоне экологических условий, а особенно в условиях лимитирования 
питательными веществами, очевидно связана с наличием эффективной и 
сбалансированной системы водопроведения, прочностью ствола и ветвей, 
устойчивостью водопроводящей системы к эмболии, а также тем, что 
формирование этой системы требует меньших затрат вещества по сравнению 
сосудистыми растениями. Все это вместе взятое означает, что в ксилеме хвойных 
достигается компромисс между конфликтующими функциями [14,33]. 
Компромисс достигается благодаря иерархической организации или 
архитектуре водопроводящей системы. В настоящее время ответ на вопрос о 
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наличии конфликтов между функциями может быть разным в зависимости от 
уровня рассмотрения. Считается, что на клеточном уровне антагонизм между 
функциями неизбежен, что также приводит к неизбежности конфликта на 
структурном уровне. На тканевом уровне гидравлическая и механическая 
функции совсем не обязательно являются антагонистами. Например, при 
рассмотрении изменчивости проводимости годичных колец у хвойных по 
направлению от сердцевины к коре было установлено, что может происходить 
одновременное увеличение эффективности выполнения обеих функций за счет 
формирования более широких годичных колец, состоящих из более длинных 
трахеид с большими люменами, более плотной поздней древесиной или большей 





















Таблица 1.2. Морфометрические характеристики отдельных трахеид 
связаны с эффективностью функционирования ксилемы хвойных, «+» «– 
положительная связь, «–» «отрицательная связь, «0» – не связаны. Показаны 
только прямые связи. Составлена на основе данных литературы, см. ссылки в 
тексте. 

























0 0 0 – – 0 0 
имплозия – + 0 – – + + 
Опорно-
механическая 
 0 0 + – – + + 








А)      Б) 
Рисунок 1.4.1 Взаимоотношения между обобщенными физиологическими 
функциями трахеид хвойных и необходимостью минимизации метаболических 
затрат. Зеленые стрелки – положительная связь, красные стрелки – антагонизм. 
Если классифицировать функции по их связи с метаболическими 
затратами, то две функции, опорно-механическая и устойчивость к дисфункции, 
можно объединить в одну. Они предъявляют одинаковые требования к 
клеточной структуре и одинаково находятся в отрицательной связи как с 
требованием минимизации метаболических затрат, так и с водопроведением 
(рис.1.4.1 Б). 
В целом, древесина хвойных уступает по проводимости древесине 
покрытосеменных растений. Основным преимуществом водопроводящей 
системы хвойных является то, что при одинаковой с покрытосеменными 
устойчивости к кавитации и имплозии она имеет примерно в два раза меньшую 
метаболическую стоимость. В этом аспекте центральным функциональным 
противоречием является конфликт между функциями водопроведения, опорно-
механической и защитной с функцией минимизации метаболических затрат. 



















Глава 2. Материалы и методы 
2.1. Описание вида. Сбор образцов и откуда. 
 
Лиственница сибирская произрастает в пределах лесной зоны, на востоке 
и северо-востоке европейской части России, Урала, Западной и Восточной 
Сибири. С севера на юг ареал простирается от тундры (71° с. ш.) до Алтая и Саян 
(46° с. ш.). В горах поднимается до верхней границы леса, на Алтае до 2200—
2400 м над уровнем моря. Преобладает во многих лесах Северного, а особенно 
Приполярного и Полярного Урала, в Западной Сибири (севернее 63° с. ш.), на 
Алтае и в Саянах; в других местах островами и в примеси к другим породам. На 
северной и верхней границах леса образует редколесья.  
Растёт в хвойных лесах (вместе с сосной обыкновенной, елью сибирской и 
сибирским кедром), реже образует чисто лиственничные леса. 
Образцы отбирались в районе Монгун-Тайга, горный массив который 
расположен на территории Монгун-Тайгинского кожууна Тывы, в междуречье 
Мугура, Шара-Харагая и Толайты , на востоке Алтая (Рис.2.1.1). 
Отбор образцов образцов производился с помощью бурава диаметром 0.5-
1.0 см. Образцы из живых деревьев отбирались на высоте примерно 1.3 м от 
основания. Деревья выбирались также из основного яруса, без признаков 
повреждения. 
 
Рисунок 2.1.1Звездочкой на карте показано расположение Монгун-Тайга 
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2. 2. Подготовка тонких срезов. Измерение размеров клеток и толщины 
клеточных стенок. 
 
Образцы подвергались кипячению в водопроводной воде в течение 5-10 
часов. На санном микротоме нарезались срезы толщиной 5-15 мкм, которые 
промывались в водопроводной воде, а затем окрашиванию в насыщенном 
растворе сафранина Т или метиленового синего в течение 15-20 минут. 
Промывка окрашенных срезов производилась в течение нескольких часов в 
водопроводной воде, которая неоднократно менялась до тех пор, пока не 
переставала окрашиваться. Срезы заключались в глицерин-желатину под 
покровное стекло сразу из воды.  
После фиксации без предварительной промывки образцы подвергались 
резке на санном микротоме хорошо заточенным твердым ножом. Делались 
поперечные срезы толщиной 8-15 микрон. Срезы с помощью кисточки или 
препаравальной иглы снимались с ножа и помещались в водопроводную воду 
комнатной температуры. 
Первоначальное окрашивании нильским синим. Приготавливался 0.2% 
раствор красителя в смеси из 1 части концентрированной серной кислоты и 99 
частей дистиллированной воды. Срез помещался в раствор красителя на 5-10 
минут, затем тщательно промывался в нескольких сменах водопроводной воды 
комнатной температуры и после того, как срез переставал окрашивать воду, его 
помещали в 0.5% водной раствор конго красного, подщелаченным одной-двумя 
каплями концентрированных КОН или NаОН на чашку Петри. Подщелаченный 
раствор конго красного ежедневно приготавливался заново. Срезы, окрашенные 
заключались только в глицеpин-желатин под покровное стекло, т.к. для этого не 
тpебуется обезвоживание сpезов в батаpееспиpтов (при обезовоживании срезов 
в этаноле они теряли окраску).  
Сопоставление результатов окраски по второму способу с результатами 
окраски по первому способу позволило заключить, что при втором способе 
32 
 
камбиальные клетки окрашиваются в сиреневый цвет, растягивающиеся клетки 
практически не окрашиваются, зрелые лигнифицированные или 
лигнифицирующиеся клетки окрашиваются нильским синим в интенсивный 
голубой цвет. 
Далее полученный материал оцифровывался на микроскопе с высоким 
разрешением, сшивался в одно изображение посредством программы 
AxiovisionZ1 (CarlZeiss. Germany) (Рис.2.2.1). 
После сшивания изображений начинался процесс измерения размеров 
трахеид на цифровых изображениях с помощью программы Axiovision 4.7 
(CarlZeiss. Germany) (Рис.2.2.2). 
 
Рисунок 2.2.1 Срез лиственницы под микроскопом 
 




2.3 Функциональная модель годичного кольца. 
 
В данной работе измерения плотности не проводились. Исходя из 
простейших геометрических соображений (клетка и ее люмен являются 
вложенными прямоугольниками), зная ТКС и РРТ, легко рассчитать такую 




       , где 
D- радиальный размер трахеиды, T - тангентальный размер, l - толщина 
клеточной стенки. Числитель этой формулы - это площадь поперечного сечения 
клеточной стенки, а знаменатель площадь поперечного сечения всей клетки. 
Толщина клеточной стенки предполагалась одинаковой во всех направлениях. 
Для расчета этой величины еще требуется T (тангентальный размер трахеид на 
поперечном сечении). Как было показано ранее, тангентальный размер клеток 
варьирует значительно меньше, чем радиальный и характер вариации таков [39], 
что для данного исследования эти вариации несущественны. Поэтому в каждом 
радиальном ряду тангентальный размер измерялся три-четыре раза, а затем 
рассчитывалась средняя величина, которая и использовалась для расчетов 
относительной площади поперечного сечения клеточной стенки.  
В ряде работ, где производились прямые измерения плотности древесины 
каким-либо физическим методом, было показано, что существует тесная 
линейная связь между относительной площадью поперечного сечения клеточной 
стенки и рентгеновской, денситометрической и объемно-весовой плотностями 
древесины, т.е. с той плотностью, которая интересует дендрохронологов и 
технологов, и которая легко рассчитывается по радиальному размеру клеток и 
толщине клеточной стенки. В данной работе слово «плотность», если особо не 




В ранней зоне годичных колец сосны РРТ превосходит ТКС в 8-12 раз. Это 
приводит к тому, что в ранней древесине изменения плотности повторяют 
изменения ТКС, и наличие или отсутствие связи между радиальным размером и 
толщиной стенки не может повлиять на этот факт (Рис.2.3.1.). Именно поэтому, 
плотность в ранней зоне хорошо коррелирует с ТКС, и совсем слабая корреляция 
с РРТ (Рис.2.3.1; Рис.2.3.2.). Даже в кольцах, где в ранней зоне отмечается 
соответствие между динамикой ТКС и РРТ, связь плотности с РРТ крайне слабая. 
Однако, диапазон колебаний ТКС в ранней древесине невелик, и это 
обуславливает такой же узкий диапазон колебаний плотности от 0.2 до 0.4. На 
фоне общих изменений плотности в кольце эти колебания малосущественны. 
Быстрое увеличение ТКС и уменьшение РРТ в переходной зоне приводит 
к быстрому возрастанию плотности по направлению к внешней границе кольца. 
Поскольку в переходной зоне между ТКС и РРТ существует тесная 
отрицательная корреляция, то плотность, естественно, тесно связана, как с 
изменениями ТКС, так и РРТ ( Рис.2.3.1.; Рис.2.3.2.). В этой зоне плотность 
увеличивается от минимальных значений, характерных для ранней древесины, 
до максимальных в кольце, что в среднем для годичных колец изученных 
хвойных составляет 0.8 - 0.85.  
 
Рисунок 2.3.1. Изменчивость радиального размера трахеид трахеид (РРТ), 
радиального размера люмена (РРЛ), толщины клеточной стенки (ТКС) в 






































Рисунок 2.3.2. Зависимость плотности от радиального размера трахеид (по 
средним данным) в кольце лиственницы с числом клеток 50. 
Очень быстро происходит изменение плотности в кольцах лиственницы, 
поскольку в годичных кольцах лиственницы происходит резкое увеличение 
толщины клеточной стенки. В годичном кольце лиственницы на границе между 
ранней и поздней древесиной соседствуют клетки с толщиной стенки 2 и 12 мкм, 
т.е. у соседних клеток толщина стенки может различаться в несколько раз. Хотя 
радиальный размер не возрастает так быстро, как толщина стенки, плотность у 
соседних клеток может отличаться в два раза и составляет соответственно 0.4 и 
0.8. В целом, направление изменений плотности в переходной зоне совпадает с 
направлением изменений ТКС. Обе величины увеличиваются по направлению к 
внешней границе кольца. 
Поскольку в поздней зоне РРТ превосходит ТКС всего лишь в несколько 
(4-5) раз, то вклад вариаций РРТ в изменчивость плотности сопоставим или даже 
превосходит вклад ТКС. В этом случае наличие или отсутствие зависимости 
между РРТ и ТКС оказывает существенное влияние на характер колебаний 
плотности в этой зоне. Почти во всех изученных годичных кольцах была 
обнаружена тесная линейная связь между ТКС и РРТ в поздней зоне. Значения 
коэффициентов отражают соотношение между темпами изменения ТКС при 
изменении РРТ в поздней зоне.  
В модели годичное кольцо – это средняя для кольца трахеидограмма, т.е. 
модельное годичное кольцо состоит из одного яруса трахеид. Этот ярус включает 
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N (N – число клеток в средней трахеидограмме) параллельно расположенных 
гидравлических сопротивлений. Эти параллельные сопротивления не соединены 
между собой, т.е. вода в модельном годичном кольце двигается только в 
аксиальном направлении. Двигаясь по трахеиде, вода последовательно 
пересекает первую радиальную стенку, затем двигается по люмену, а затем 
пересекает вторую радиальную стенку. Суммарное водопроведение такого 
годичного кольца CГК является суммой проведений отдельных клеток Ci 
    Сгк = ∑ 𝐶𝑖
𝑁
𝑖=1       
где N– число клеток в средней трахеидограмме, i – номер клетки в радиальном 
файле (трахеидограмме), начиная от внутренней границы годичного кольца. 
Поскольку аксиальный размер одинаков у всех клеток в кольце, то общая 
проводимость кольца с гк является простой суммой проводимостей всех клеток в 
кольце. 
Для оценки гидравлических характеристик отдельных трахеид в годичных 
кольцах семейства Сосновых была использована модифицированная модель J. 
Lancashire и A. Ennos, в которой сопротивление трахеиды является суммой 
сопротивление люмена и межклеточных пор. Формула для расчетов выглядит 








=  [Па с м−3] 
Где L – радиальный размер люмена, Tlum – тангентальный размер люмена (Lewis, 
1992), Rind–сопротивление отдельной поры, h – толщина стенки трахеиды 
Сопротивление отдельных межклеточных пор рассчитывается по формуле: 




2 ∙ 24 𝜇
𝐷𝑎
3 +
128 ∙ 𝑡𝑎  ∙ 𝜇
𝜋 𝐷𝑎4
 
Где Da – диаметр апертуры, ta–длина канала поры, npo – количество пор в 
мембране, Dpe– эквивалентный диаметр отверстий в сетчатой мембране. 
Если размеры люмена и толщина клеточной стенки измерялись, то 
размеры межклеточных пор оценивались по размерам люмена и толщины 
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клеточной стенки, а точнее, они линейные функции от размера люмена и 
толщины стенки. 
Таблица 2.3.1. Уравнения для расчета размеров структурных элементов 




L, радиальный диаметр 
люмена, мкм 
Dm, диаметр поры (мембраны), 
мкм 
Dm, диаметр поры (мембраны), 
мкм; по данным (Hacke, et al., 
2004) 
Y=0,85X  
Dt, диаметр торуса, мкм; по 
данным (Hacke, etal., 2009) 
 Y=0,5X 
 
Da, диаметр апертуры, мкм; по 
данным (Hacke, etal., 2009) 
 Y=0,25X 
 
Dp, диаметр отверстий в мембране, 





















3.1 Временная динамика изменчивости функциональных 
характеристик годичных колец. 
 
В данной работе были использованы средние трахеидограммы годичных 
колец пяти деревьев Larix sibirica за период с 1900 по 2008 годы. 
Ниже приведены графики нормализованных значений по всем деревьям. 
 
Рисунок 3.1.1. Графики нормализованной плотности для всех образов 
 Как видно из приведенных графиков, значения нормализованной 
плотности для всех пяти образцов совпадают. Имеются лишь незначительные 
корреляции, которые могли быть вызваны внешними условиями. 
 















































































































Как видно из приведенных графиков, значения нормализованной массы 
стенок для всех пяти образцов совпадают частично. Имеются незначительные 
корреляции, которые могли быть вызваны внешними условиями и условиями 
произрастания. 
 
Рисунок 3.1.3.Графики нормализованного полного проведения для всех образов 
 Как видно из приведенных графиков, значения нормализованного полного 
проведения для всех пяти образцов совпадают частично. Имеются корреляции, 
которые могли быть вызваны внешними условиями и условиями произрастания, 
повлекшими за собой различие в формировании толщины клеточной стенки и 
трахеиды.  
 






















































































































Как видно из приведенных графиков, значения нормализованного полного 
проведения для всех пяти образцов совпадают частично. Имеются корреляции, 
которые могли быть вызваны внешними условиями и условиями произрастания, 
повлекшими за собой различие в формировании толщины клеточной стенки и 
трахеиды.  
А) Б) 
Рисунок 3.1.5. Графики корреляции функциональных характеристик с числом 
клеток в годичных кольцах: А) интегральное проведение;Б) масса стенок. 
 Как видно из графиков корреляции при одинаковом числе клеток в 
годичном кольце, интегральное проведение может существенно отличаться, при 
12 клетках масса составляет 8,93*10-8 до 2,09*10-7. 
Как видно из графиков корреляции при одинаковом числе клеток в 
годичном кольце, масса стенок может существенно отличаться, при 12 клетках 
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3.2 Связь между динамикой ШГК и динамикой функциональных 
характеристик годичных колец. 
 
















ШГК, мкм 1 0,98 0,60 0,24 0,36 0,96 0,91 0,02 -0,34 
число клеток 
 
1 0,60 0,08 0,42 0,95 0,86 0,03 -0,40 
ср площ. стен 
  
1 -0,33 0,90 0,78 0,33 -0,04 -0,68 
ср площ. люм 
   
1 -0,62 0,01 0,55 0,02 0,65 
плотность  
    
1 0,58 0,07 0,06 -0,66 
масса стенок  
     
1 0,77 0,02 -0,53 
проведение  
      
1 0,06 0,04 
инд опт 
        
1 
 
В данной таблице приведены все нормализованные данные для образца 2. 
Из полученных данных хорошо видно, что ширина годичных клеток хорошо 
коррелирует с числом клеток, массой стенок и проведением. 












инд опт по 
норм инд опт 
ШГК, мкм 1 0,98 0,39 0,69 -0,22 0,94 0,18 0,06 0,13 
число клеток 
 
1 0,41 0,56 -0,13 0,95 0,14 0,06 0,03 
ср площ.стен. 
  
1 -0,02 0,67 0,43 0,25 -0,05 -0,07 
ср площ. люм. 
   
1 -0,68 0,50 0,14 0,08 0,58 
плотность  
    
1 -0,09 0,07 -0,10 -0,29 
масса стенок  
     
1 0,07 0,02 -0,16 
проведение  
      
1 0,06 0,23 
инд опт. 




В данной таблице приведены все нормализованные данные для образца 10. 
Из полученных данных хорошо видно, что ширина годичных клеток хорошо 






















ШГК, мкм 1 0,98 0,57 0,27 0,19 0,93 0,93 0,03 -0,09 
число клеток 
 
1 0,57 0,11 0,25 0,94 0,85 0,04 -0,20 
ср площ стен 
  
1 -0,21 0,69 0,63 0,40 -0,06 -0,18 
ср площлюм 
   
1 -0,46 0,09 0,56 0,04 0,63 
плотность  
    
1 0,35 0,05 0,02 -0,21 
масса стенок  
     
1 0,81 0,01 -0,34 
проведение  
      
1 0,07 0,20 
инд опт 




В данной таблице приведены все нормализованные данные для образца 11. 
Из полученных данных хорошо видно, что ширина годичных клеток хорошо 
коррелирует с числом клеток, массой стенок и проведением. 
 

















ШГК, мкм 1 0,97 0,79 0,52 0,52 0,98 0,97 0,00 0,31 
число клеток 
 
1 0,77 0,33 0,61 0,97 0,91 0,00 0,24 
ср площ стен 
  
1 0,27 0,82 0,86 0,69 0,08 0,00 
ср площлюм 
   
1 -0,23 0,37 0,66 -0,06 0,65 
плотность  
    
1 0,64 0,38 0,13 -0,17 
масса стенок  
     
1 0,91 0,02 0,17 
проведение  
      
1 -0,02 0,47 
инд опт 




В данной таблице приведены все нормализованные данные для образца 17. 
Из полученных данных хорошо видно, что ширина годичных клеток хорошо 






















ШГК, мкм 1 0,97 0,52 0,59 0,05 0,9 0,96 0,02 0,23 
число клеток 
 
1 0,56 0,43 0,17 0,92 0,9 0,02 0,13 
ср площ стен 
  
1 -0,14 0,8 0,71 0,33 -0,02 -0,25 
ср площлюм 
   
1 -0,62 0,32 0,74 0,03 0,60 
плотность  
    
1 0,31 0,14 -0,05 -0,33 
масса стенок  
     
1 0,79 -0,01 -0,13 
проведение  
      
1 0,02 0,43 
инд опт 




В данной таблице приведены все нормализованные данные для образца 22. 
Из полученных данных хорошо видно, что ширина годичных клеток хорошо 





3.3 Индекс оптимальности и его временная динамика. Связь 
динамики индекса оптимальности с другими функциональными 
характеристиками и ШГК. 
 
Рисунок 3.3.1 Индекс оптимальности по нормализованным данным для пяти 
образцов 
Как видно из графика (Рис. 3.3.1) нормализованные значения изучаемых 
образов совпадают по некоторым временным интервалом, что может говорить о 
том, что связь индекса оптимальности с шириной годичного кольца 






















































Рисунок 3.3.2. Коэффициент индекса оптимальности по нормализованным 
данным 
 









































































































 Как видно из рисунка (Рис. 3.3.3) нормализованные значения величин 
находятся в тесной корреляции на протяжении всего исследуемого временного 
интервала, что говорит о том, что находятся в тесной корреляции с шириной 
годичного кольца (числом клеток в кольце) и варьируют синхронно с шириной 






























У большей части изученных годичных колец интегральные 
функциональные характеристики годичных колец (водопроведение и 
метаболические затраты) находятся в тесной корреляции с шириной годичного 
кольца (числом клеток в кольце) и варьируют синхронно с шириной годичного 
кольца и числом клеток в кольце. 
Примерно у 5-8% годичных колец при одинаковой ширине и числе клеток 
наблюдаются значительные различия в интегральных функциональных 
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